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Les peuplements de Diplopodes d’une forêt tempérée : 
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Synopsis: The Diplopod communities of twelve woodland sites were sampled at the 
same time to survey spatial variations. The variations in time of four communities have 
been also considered. Spatial variations are by far the most important, but some temporal 
variations cannot be neglected. 
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INTRODUCTION 


Lors de travaux antérieurs réalisés dans le massif d’ingrannes en forét 
d'Orléans, les peuplements de Diplopodes de la litière et du sol se sont révélés très 
différents sur trois stations (ARPIN et al., 1986; Davin, 1986). Cela a conduit à 
s'interroger sur la typologie des peuplements dans ce secteur et à entreprendre une 
étude à plus large échelle, sur 12 stations du même massif forestier. Le premier 
objectif est évidemment d’obtenir une image plus complète de la composition des 
peuplements de Diplopodes, mais en se réservant la possibilité de rechercher leurs 
relations avec les descripteurs stationnels *. C’est pourquoi le plan déchantillonnage 
a surtout pour but de caractériser des variations spatiales de la composition des 
peuplements, aussi indépendantes que possible des variations temporelles, saison- 
nières ou interannuelles. 


Reçu le 13-02-89. 
Accepté le 27-04-89. 
* Cet aspect de la question fera l’objet d’un article ultérieur. 
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Cependant, l’existence de données antérieures pour 4 de ces 12 peuplements 
permet aussi d'évaluer leur degré de stabilité dans le temps. Ce dernier point a 
rarement été abordé, et certains auteurs, lorsqu'ils comparent des peuplements de 
Diplopodes échantillonnés des années différentes sur des stations différentes, sem- 
blent considérer a priori que les résultats reflètent davantage des variations spatiales 
que des variations temporelles; cela est si vrai que les dates d’échantillonnage ne 
sont parfois pas indiquées (BRENY & BIERNAUX, 1966; GHILAROV, 1979). Le présent 
article examinera sommairement s’il est possible d’ignorer d’éventuelles interactions 
espace-temps lors des comparaisons de peuplements. 


L LE SITE ET LES MÉTHODES 
A) Le site 


Le massif d'Ingrannes (13 600 ha) est Pun des trois massifs de la forêt d'Orléans, au centre de la 
France. Dans la région d'Orléans, la température varie entre 0,2°C (moyenne des minimums en janvier) 
et 23,9°C (moyenne des maximums en juillet), et les précipitations annuelles, assez uniformément 
réparties, s'élèvent à 624 mm (normales 1951-1980). Le massif est situé sur les sables et argiles de 
Sologne et de l'Orléanais, à sols acides, et souvent gorgés d’eau du fait de la présence de couches 
argileuses à faibles profondeurs et d'une topographie relativement plate. 


Douze stations de 400 m? ont été sélectionnées dans un rayon d'environ 5 km, la distance maximale 
entre deux stations étant de 10 km. Leur choix a cherché à satisfaire la condition d’exhaustivité pour 
les deux descripteurs qui semblaient les plus importants pour la répartition des Diplopodes à la suite 
des travaux antérieurs (ARPIN et al., 1986; DaviD, 1986) : la nature de la litière (quatre stations feuillues 
à Quercus petraea, quatre résineuses à Pinus sylvestris et quatre mixtes) et le niveau de la nappe (sols 
plus ou moins bien drainés associés aux trois types de litières). Mais, ce faisant, de nombreuses autres 
variations ont été introduites de façon plus ou moins aléatoire : elles concernent notamment la texture 
du sol superficiel, l'ouverture du peuplement forestier et l'ensemble des propriétés de "humus. Tous ces 
descripteurs seront examinés en détail par ailleurs, et un simple résumé des caractéristiques stationnelles 
figure au tableau I. 


B) Le plan d’échantillonnage 


L'objectif de l’échantillonnage est d'obtenir non seulement la liste des espèces présentes sur chaque 
station, mais aussi l’ordre de grandeur de leur abondance, car plusieurs espèces de Diplopodes, tout en 
étant présentes sur un grand nombre de stations, montrent d'importantes variations d'abondance de 
l'une à l’autre. Ce dernier paramètre est estimé en densité (nombre d'individus par m°). Les animaux 
de stade I, dont la distribution spatiale est très agrégative et qui ne sont récoltés que chez quelques 
espèces, ne sont pas pris en compte dans les données. 


(a) Technique de prélèvement d'une unité d échantillonnage (UE) 


Sur chaque station (20 x 20 m) un quadrat de 1 m? est tiré au sort et matérialisé au sol à l’aide 
d'un cadre en bois. Un quadrat de 1/16 m? — tiré au sort sous forme d’un nombre de 1 à 16 — est 
délimité à l’intérieur du précédent par un cadre métallique enfoncé dans la litière et le sol. Les 
horizons AO et Al sont prélevés sur la surface de 1/16 m?, puis les bois morts de diamètre supérieur 
ou égal à 1,5 cm sont ramassés sur la surface de 1 m?. Le matériel est rapporté au laboratoire et placé 
dans des extracteurs de type TULLGREN de 25 cm de diamètre, munis d’ampoules de 40 W. L’extrac- 
tion de la faune dure de 6 à 15 jours selon le volume du matériel et son degré d'humidité. 
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Tas. I. — Quelques caractéristiques des 12 stations étudiées. Some features of the twelve 
studied sites. 


Peuplement (N°) 4 6 
Essences dominantes. . . . . Chéne Chéne Chéne 
Charme | Charme Pin 
Ouverture du peuplement 2 2 3 
forestier (croissante de 2 
CES) RE ease GE ate 
Texture moyenne du sol (0 Sable Sable Argile Sable Sable 
AR ts hes fen TEER limoneux limoneux | limoneux 
Niveau moyen de la nappe 60 55 33,5 60 51 
hivernale (cm). ...... 
Type d’humus. ........ Mull Mull Dysmoder | Mull- Mull- 
à moder 
Moder 
pH moyen du sol (0 à 4,5 
L DR sinus es see LE 
Peuplement (N°) 7 10 Il 12 
Essences dominantes. . . Fal Charme i Pin Pin Pin 
Pin 
Ouverture du peuplement 2 4 5 4 
forestier (croissante de 2 
a Si. ea aa 
Texture moyenne du sol (0 Sable Sable Sable Sable Sable 
(E a t TE P EE limoneux | limoneux 
Niveau moyen de la nappe >90 31 37 53 82 
hivernale (cm). ...... 
Type d'humus. ........ Mull- Mor Dysmoder | Moder Moder 
moder é 
a Moder | Dysmoder 
pH moyen du sol (0 à 4 a5 $ 3,8 4,1 4,7 


SHOE rc cie aes | 
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(b) Nombre d UE 


L'expérience des travaux antérieurs permet de fixer à une quinzaine le nombre minimum d'UE 
nécessaires pour obtenir une première description d’un peuplement. En effet, lorsqu'on s'intéresse à 
l'estimation de la densité moyenne des populations d’un même peuplement en fonction du nombre 
d'UE prélevées, on constate qu'après d'importantes variations, dues à la distribution agrégative de la 
plupart des populations, cette densité moyenne se stabilise rapidement : dès qu'une quinzaine d'UE 
sont prélevées, le rang des populations est fixé dans tous les cas, et leur densité moyenne n'est pas très 
différente de ce qu'elle devient à 30 UE (Davin, 1988 a). 


Dans cette étude, le nombre d'UE est de 18 par station. C’est une taille suffisante, sauf pour les 
espèces présentes à très faible densité, inférieure à 1 ou 2 Ind./m?, qui restent très mal échantillonnées. 
Aussi, afin de valider la liste des espèces obtenue lors de l’échantillonnage, trois pots-pièges ont été 
disposés sur chaque station pendant 7 semaines au cours de la période d'étude; de plus, la litière et les 
bois morts ont été fouillés systématiquement à la fin de la période d'étude. Cela a permis de confirmer 
la plupart des données obtenues lors de l’échantillonnage, mais aussi, dans quelques cas, de mettre en 
évidence la présence à faible densité d’une espèce jugée à tort absente sur une station. 


(c) Planification temporelle des prélèvements 


Le temps nécessaire au prélèvement et au traitement de 12x 18=216 UE est important. Or, des 
variations de la composition des peuplements de Diplopodes peuvent se produire a plusieurs échelles 
de temps: variations d’une saison à l’autre (e. g. GEOFFROY, 1981; DAvID, 1986), et probablement d'une 
année à l’autre; variations d'un jour à l’autre, ou même d'une heure à l’autre, lorsque l'échantillonnage 
dans le sol superficiel est biaisé par les migrations en profondeur de certaines populations (e. g. 
HAACKER, 1968). Pour éviter l'influence des variations saisonnières et interannuelles, la solution déjà 
préconisée par BORNEBUSCH (1930) a été retenue : l'échantillonnage n'est pas mené à son terme sur une 
station après l'autre, mais progresse simultanément sur l’ensemble des stations. Pour éviter l'influence 
des variations journalières et circadiennes, toutes les stations sont visitées aux mêmes dates * et dans la 
même tranche horaire (9-13 heures), mais dans un ordre différent à chaque occasion; de plus l’échantil- 
lonnage a lieu uniquement à l'automne et au printemps, lorsque les espèces fouisseuses restent proches 
de la surface. Le fait d'opérer ainsi permet de comparer les peuplements en réduisant fortement 
l'influence des variations temporelles. 


Les prélèvements sont effectués à l'automne 1985 (11 octobre au 12 décembre) à raison de 6 UE 
par station, au printemps 1986 (18 avril au 13 juin) à raison de 6 UE par station, à l'automne 1986 
(23 octobre au 15 novembre) à raison de 3 UE par station, et au printemps 1987 (22 avril au 19 mai) à 
raison de 3 UE par station. Soit un total de 18 UE par station, représentatives des peuplements aux 
saisons d'activité maximale (moyenne printemps-automne) pour la période qui va d'octobre 1985 à mai 
1987. 


C) Identification des individus 


Chaque individu récolté est identifié au niveau spécifique. La principale difficulté, lorsque plusieurs 
espèces taxonomiquement proches cohabitent, concerne les animaux les plus jeunes, chez lesquels les 
caractères spécifiques font souvent défaut. Dans bien des cas l'identification a néanmoins été possible 
grâce à la connaissance des caractéristiques des stades de développement des espèces (formules segmen- 
taires et biomasse moyenne) (DAVID, 1988 a). Par exemple, les Ommatoiulidae Tachypodoiulus albipes 
et Ommatoiulus sabulosus se distinguent l'un de l’autre par au moins trois caractères (stries des prozonites, 
coloration des tergites, forme du telson), mais ceux-ci sont souvent impossibles à repérer avant le 
stade VI; cependant certaines formules segmentaires caractéristiques permettent de distinguer les jeunes 
des deux espèces. Les Chordeumatidae Microchordeuma gallicum et Chordeuma silvestre ont également 


* Ce principe n'a pu être respecté à deux reprises, où la moitié des stations a été visitée à une date donnée et l'autre 
moilié la semaine suivante. 
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de grandes ressemblances dans les tous premiers stades et pourraient étre confondus; les formules 
segmentaires étant identiques, c'est alors la taille et la biomasse qui sont utilisées pour les séparer. 


Dans les quelques cas où aucun critère ne permet de distinguer les jeunes des espèces coexistantes, 
les individus sont répartis au prorata de la représentation de leur espèce parmi les individus identifiés. 
Par exemple, dans le genre Glomeris, il n'est pas difficile de distinguer G. hexasticha intermedia de 
G. marginata grâce à la coloration des tergites. Mais, aux premiers stades, la distinction est souvent 
impossible lorsque les animaux ont été décolorés dans l’eau au moment de l'extraction, et le nombre de 
stries du bouclier n’est pas d’un emploi plus facile. Les individus non-identifiables sont alors répartis 
proportionnellement a la représentation de leur espéce sur la méme station. 


D.) Transcription des résultats en biomasse 


Le terme biomasse correspond dans ce travail à la masse vivante des animaux. 


Afin de comparer les peuplements non seulement sur la base des données en effectifs, mais aussi 
en biomasses, les animaux récoltés vivants après l'extraction sont pesés directement. Quant aux animaux 
morts — et à ceux des travaux antérieurs conservés dans l’alcool —, leur stade de développement est 
déterminé et leur biomasse lue dans les tables publiées par DAvip (1988 a) se rapportant aux espèces de 
la forêt d'Orléans. 


Il importe de préciser que, si la taille des échantillons est bien adaptée à la description des 
peuplements en effectifs, elle l'est moins quant il s’agit des biomasses. Du fait de la grande hétérogénéité 
des biomasses individuelles chez les Diplopodes (0,03 à 664 mg), la précision sur l'estimation de la 
densité est meilleure en Ind./m? qu'en g/m?, car la récolte d’un individu en plus ou en moins ne modifie 
que relativement peu la première, mais peut modifier notablement la seconde si l'individu en question 
possède une biomasse très différente de la moyenne. Les résultats exprimés en biomasses devront dont 
être consultés avec circonspection. 


E) Mesure de la similarité et groupement 


Parmi le grand nombre de coefficients disponibles pour mesurer les similarités, LEGENDRE et 
LEGENDRE (1984) recommandent celui de Steinhaus pour la comparaison des données d’abondances 
d'espèces. Mais comme il est affecté tout autant par des différences de densité que par des différences 
dans l'abondance relative des espèces, on lui a préféré le coefficient appelé similarité des pourcentages 
par WHITTAKER et FAIRBANKS (1958), Pour deux séries de n espèces, il s'écrit : 


où p; est la plus petite des deux fréquences relatives attachées à la i-iéme espèce. Ce coefficient ne 
mesure la ressemblance que sur la base des abondances relatives, les densités pouvant être facilement 
comparées par ailleurs. : 


La réunion des peuplements en sous-ensembles se fait à partir des matrices de similarité par 
groupement agglomératif à liens complets (LEGENDRE & LEGENDRE, 1984). La logique du coefficient 
de similarité utilisé veut que deux peuplements se regroupent s'ils ont les mêmes espèces dominantes, 
sans égard pour les espèces minoritaires. On considèrera qu'un groupe présente une ressemblance 
remarquable si sa similarité est supérieure à 0,5, c’est-à-dire si les peuplements qui le composent ont 
davantage de points communs que de différences. 
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Il. — RÉSULTATS 


A) Les Diplopodes du massif d’Ingrannes 


On considére tout d’abord les résultats moyens obtenus sur les douze stations 
de 1985 à 1987. Ils ne donnent pas réellement une image de la faune du massif 
d’Ingrannes, car la sélection des stations n’a pas été aléatoire, mais il est intéressant 
d'avoir présente à l'esprit l’image moyenne de la faune des douze stations avant 
d'examiner ponctuellement les peuplements, pour bien mesurer l'ampleur des écarts 
au profil moyen existant d’une station à l’autre. 


Tas. IL — La faune des Diplopodes du Massif d’Ingrannes (12 stations confondues) au 
printemps et à l’automne (1985-1987). Les densités sont exprimées en Ind./m?. The 
Diplopod fauna of the Ingrannes Massif (12 sites taken as a whole) in Spring and Autumn 
(1985-1987). Density is expressed as Ind./m?. 


Densité moyenne Nombre Densité moyenne 
s sur les 12 stations de stations Bani BES 
Espèce es: où l'espèce 
où l'espèce 4 
Bois morts est présente est présente 
Polyxenus lagurus. . .... 2,37 0,22 2,59 9/12 3,45 
Polyzonium germanicum. .| 64,74 0,03 64,77 10/12 77,72 
Chamaesoma brolemanni. 1,26 € 1,26 3/12 5,06 
Chordeuma silvestre. .... 0,44 0,01 0,45 5/12 1,8 
Microchordeuma gallicum. 2,45 0 2,45 6/12 4,89 
Polydesmus angustus. .. 4,74 0,11 4,85 12/12 4,85 
Tachypodoiulus albipes. . . 0,74 0,01 0,75 10/12 0,9 
Ommatoiulus sabulosus. . . 0,07 0 0,07 1/12 0,89 
Cylindroiulus nitidus. . . . . 4,3 0,01 4,31 2/12 25,89 
Cylindroiulus londinensis. 2,15 0,01 2,16 10/12 2,59 
Cylindroiulus punctatus. . . 0,44 0,19 0,63 4/12 1,89 
Leptoiulus bruyanti. .... 3,56 0 3,56 3/12 14,22 
Glomeris marginata. .... 6,89 0,05 6,94 10/12 8,33 
Glomeris intermedia. . ... 2,37 0,01 2,38 8/12 357 
ds.5 6 Error à , 0,65 


£: valeur numérique négligeable. 


La faune se compose de 14 espèces (tab. II) — auxquelles on pourrait ajouter 
5 espèces très peu abondantes déjà identifiées dans le même massif lors de travaux 
antérieurs (Polydesmus denticulatus, P. inconstans, Iulus scandivavius, Cylindroiulus 
caeruleocinctus et un Blaniulidae), mais non retrouvées de 1985 à 1987. La plupart 
des espèces sont communes en France, à l'exception de L. bruyanti, mais la présence 
en forêt d'Orléans de ce Iulinae connu du Massif Central n’est pas très surprenante, 
la vallée de la Loire faisant la jonction entre les deux régions. La comparaison de la 
faune du massif d’Ingrannes avec un peuplement de Diplopodes géographiquement 
proche, au sud de la région parisienne (GEoFFROY, 1981), montre que 10 espèces 
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sont présentes dans les deux cas : P. lagurus, M. gallicum, P. angustus, O. sabulosus, 
T. albipes, C. nitidus, C. punctatus, C. londinensis, G. marginata et G. intermedia. 


Les caractéristiques d’abondance et de répartition des 14 espèces échantillon- 
nées figurent au tableau II. L'espèce la plus abondante en effectifs est sans conteste 
P. germanicum, qui a été récoltée dans 10 stations sur 12 avec une densité moyenne 
de 78 Ind./m?. D’autres espèces ont une aussi forte occurrence sur les stations, 
mais des densités plus faibles : par ordre d’abondance décroissante, il s’agit de 
G. marginata (8/m?), P. angustus (5/m*), C. londinensis (3/m?) et T. albipes (1/m?). 
Les trois espèces G. marginata, P. angustus et T. albipes ont déjà été signalées 
comme « eurytopiques » lors du relevé des Myriapodes des iles Britanniques 
(FAIRHURST & ARMITAGE, 1979). A l'inverse, certaines espèces se rencontrent rare- 
ment mais peuvent atteindre des densités assez élevées là où elles existent : elles 
sont « sténotopiques », au moins dans le cadre écologique du massif d’Ingrannes, 
et c’est le cas de C. nitidus, récoltée dans deux stations seulement à raison de 
26 Ind./m?, ou encore de L. bruyanti, récoltée sur trois stations à raison de 
14 Ind./m?. Enfin, quelques espèces ont un caractère occasionnel, en particulier 
O. sabulosus dont l'occurrence et les effectifs sont très faibles. 


Une remarque peut être faite à propos des bois morts tombés, qui n’abritent 
qu'une fraction très faible des peuplements (0,7 %). Georrroy (1981) avait trouvé 
dans les bois morts des effectifs équivalant à 8 % de ceux des horizons supérieurs 
du sol, ce qui n’était pas négligeable, mais rien de comparable n’a été retrouvé en 
forêt d'Orléans. Pourtant, l’échantillonnage dans ce type de microsite n’a pas été 
inutile, car certaines espèces telles que P. lagurus, P. angustus et C. punctatus, ont 
été récoltées uniquement dans les bois morts sur certaines stations, ce qui a permis 
d'obtenir une image plus complète de la composition des peuplements. Cependant, 
étant donné le faible niveau des récoltes dans les bois morts, la suite des résultats 
ne portera que sur les peuplements totaux (AO+ A1 et bois morts), sans distinction 
des deux catégories de microsites. 


B) Variations spatiales 


Le tableau III présente les principales caractéristiques des peuplements des 
12 stations pour la période 1985-1987 : 


— la densité du peuplement de Diplopodes (en Ind./m? et en cg/m?); 
— la fréquence relative de chaque population exprimée en pourcentage; 
— la richesse spécifique (S) *. 


Les résultats des groupements d’après les similarités des pourcentages sont 
représentés sous forme de dendrogrammes sur la figure 1. Lorsque les peuplements 
sont groupés sur la base des effectifs de chaque espèce, on distingue les sous- 
ensembles suivants : 


— les peuplements largement dominés par P. germanicum, où l'espèce repré- 
sente au moins 58 % des effectifs (N° 5, 6, 9, 10 et 11) (s=0,61); 


* Lorsque la présence d'une espèce sur une station n'a pu être mise en évidence que lors du piègeage ou des fouilles 
non-quantitatives, elle est comptée présente sur la station et contribue à la richesse spécifique du peuplement, tout en étant 
affectée d'une fréquence nulle. 
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Tas. II. — Composition des douze peuplements de Diplopodes en 1985-1987. Les données 
sont en effectifs (E) et en biomasses (B). Composition of the twelve Diplopod communities 
in 1985-1987. Data are expressed as individual numbers (E) and biomasses (B). 


Densité totale 
(Ind./m? et cg/m?) 


Fréquence relative (%) 


PARUS ss 546 4% cu 23 0,4 
P. germanicum. . ..... 58 4 
C. brolemanni. ....... 

(EARI Di à 1505 eS P : ’ š : ; ; 1 5 à 
M i a p š f ` À 4 0,6 5 02 


O. sabulosus. . ....... 
CS 5 à ss sert dc 
C; londinensis. . ...... 
C. punctatus. . ....... 
L. bruyanti.. . ....... 
G. marginata. ....... 
G. intermedia. ....... 


Station (N°) 


En | SR LH LA 
Densité totale E B 
(Ind./m? et cg/m?) 189 115 6 28 


= À 


Fréquence relative (%) 
Pdagurus: se: 54 T ë 
P. germanicum. ...... 38 0,8 
C. brolemanni. ....... 
GC: GHoastres à «sie 5 0 
M. gallicum. ........ 


punctatus... 2... 


ORION ies x armee 
marginata. ....... | 


G. intermedia. 


+ : espèce non récoltée dans l'échantillon mais présente à faible densité. 
€ : valeur numérique négligeable. 
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Tas. IV. — Comparaison des peuplements de 1985-1987 (N°* 1, 2, 6, 10) avec ceux des années antérieures 
sur les mêmes stations (N°* 1 a, 2 a, 6a, 10 a), en effectifs (E) et en biomasses (B). Comparison between 
four 1985-1987 communities (N° 1, 2, 6, 10) and those of previous years on the same sites (Nos | a, 
2a, 6a, 10 a), data being expressed as individual numbers (E) and biomasses (B). 


Peuplement (N°) 1 la 2 2a 6 6a 10 10a 
Années 85-87 84-85 85-87 81-82 85-87 81-82 85-87 81-82 
Densité totale E B E B E B E B E B E B E B E B 
(Ind./m? et cg/m?) 96 138 | 99 176 | 93 200 |162 254 | 38 84 |197 140 |189 115 |848 322 
Fréquence relative (%) 
PAUBUR, sus 1 à e : ` ae Ol Æ : i 23 0,4 |05 e 2 ¥ 2 0,1 
P. germanicum.. . ..... 09 e + + 18 1 38 8 |58 4 | 62 33 | 88 50 |92 90 
C. brolemanni. ....... 1 € 10 € : J : l . A : < $ . : s 
M. gallicum. ........ ý : g ; 10 07 | 16 3 5 02 | 143 5 4 J 4 3 
Polydesmus sp.*. .....| 20 7 | 44 4 7 il S 2 7 |B 23 1 0,1 2 2% 
EADS samnssts + + | + + 5 14 2 TT | + + 2 11 | + + : ; 
O. sabulosus. ........ , 7 A . 2 X 0,1 0,4 y i 0,1 0,9 x i 0,1 5 
Cs Nites: à à see ee à 0 5 5 | 19 24 | 51 50 | 34 36 7 ; e : i a à 
C. londinensis. ....... 6 18 7 43 2 35 3 4l 2 45 | + + |04 31 
C. punctatus. ........ 1 0,4 | 0,3 0,4 1 0,1 | 0,4 0,6 è . s . à ; m $ 
G. marginata. ....... 54 49 |14 16 4 14 |0,6 0,1 5 49 |0,8 13 2 I7 (01i £ 
G. Intermedia. ....... 12 21 6 13 2 4/06 2|+ + 3 14 3 0,8 | 0,1 0,2 
Richesse spécifique. ..... 9 9 10 11 | 8 9 8 8 


+ : espèce non récoltée dans l'échantillon mais présente à faible densité. 
e : valeur numérique négligeable. 
*: P. angustus et quelques P. denticulatus en 2 a et 10a. 


— les peuplements dominés conjointement par L. bruyanti et P. germanicum 
(N° 3 et 7) (s=0,83); 


— les peuplements dominés par G. marginata (N° 1 et 12) (s=0,57). 


Les trois autres peuplements présentent des compositions particuliéres qui ne 
se rattachent aux autres qu’à de faibles niveaux de similarité, inférieurs à 0,3. Il 
s’agit d’un peuplement dominé par C. nitidus (N° 2), d’un peuplement dominé par 
P. lagurus (N° 8) et d’un peuplement dominé par C. brolemanni (N° 4). 


Lorsque les peuplements sont groupés sur la base des biomasses, l'influence 
des grosses espèces à effectifs réduits se fait fortement sentir, et les résultats sont 
quelque peu différents. On distingue à nouveau les peuplements dominés par 
P. germanicum, mais ils ne sont plus que trois (N°9, 10 et 11) (s=0,62); les 
peuplements N° 5 et 6, qui restent très semblables entre eux, se sont détachés du 
groupe précédent pour s’unir au groupe constitué par les peuplements N° 1 et 12; 
l'ensemble (N° 1, 5, 6 et 12) (s=0,54) rassemble les peuplements où G. marginata 
et C. londinensis dominent conjointement. Le groupe des peuplements dominés par 
L. bruyanti et P. germanicum (N° 3 et 7) n’existe plus; en revanche, deux peuple- 
ments se regroupent, dominés par C. londinensis qui représente là au moins 50 % 
de la biomasse (N° 3 et 8) (s=0,65). Les peuplements N° 2, 4 et 7 se trouvent 
isolés avec des compositions particulières. 
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EFFECTIFS 


BIOMASSES 


5 6 12 1 4 10 #11 9 7 2 


FIG. 1. — Groupement des peuplements échantillonnés en 1985-1987, d’après la similarité de leur composition spécifique 
en effectifs (en haut) ct en biomasses (en bas). Les groupes encadrés ont une similarité supérieure à 0,5. Clustering 
of the 1985-1987 communities according to the similarity of their specific composition, data being expressed as 
individual numbers (above) or biomasses (below). The similarity of the framed clusters is higher than 0.5. 


Que conclure face a ces deux typologies quelque peu différentes, selon que 
l'on utilise les effectifs ou les biomasses ? Il faut tout d’abord rappeler que l’échantil- 
lonnage donne une meilleure image de la composition en effectifs que de celle en 
biomasses. Par conséquent, les groupes fondés sur des compositions en effectifs 
similaires peuvent être considérés comme peu susceptibles de modifications, mais 
les différences dues à des compositions en biomasses divergentes doivent être 
considérées avec plus de prudence. 


Un essai de synthèse conduit aux résultats suivants. On rencontre dans le 
massif d’Ingrannes : 


— des peuplements largement dominés par P. germanicum en effectifs comme 
en biomasse (N° 9, 10 et 11): 
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— des peuplements où P. germanicum est relativement abondant mais où 
C. londinensis et G. marginata représentent une part plus importante de la biomasse 
(N° 5 et 6); 


— des peuplements où C. londinensis et G. marginata représentent la part la 
plus importante de la biomasse mais où, contrairement aux précédents, 
P. germanicum est pratiquement inexistant (N° 1 et 12); 


— des peuplements avec une forte population de L. bruyanti (N° 3 et 7), où 
la biomasse est dominée tantôt par C. londinensis (N° 3), tantôt par T. albipes 
(N° 7) — mais la validité de cette seconde distinction est douteuse: 


— enfin des peuplements à composition particulière, dont l’un est dominé par 
C. nitidus tant en effectifs qu’en biomasse (N° 2), dont un autre est caractérisé par 
une population assez abondante du minuscule C. brolemanni (N° 4), et un troisième 
par une population assez abondante du minuscule P. lagurus (N° 8). 


En somme, la faune des Diplopodes du massif d’Ingrannes apparaît très 
variable d’une station à l’autre, puisque l’on compte au moins 6 types de peuple- 
ments sur les 12 stations étudiées, sur la seule base des données en effectifs. De plus, 
certaines distinctions supplémentaires qui s'appuient sur les données en biomasses ne 
sont peut-être pas fortuites. Enfin, si l'on prend en compte les densités totales, la 
variabilité augmente encore. C’est ainsi que les peuplements N° 1 et 12, qui ont 
une similarité de 0,57 pour la composition en effectifs et de 0,54 pour la composition 
en biomasses, ont été regroupés, mais que les densités sont beaucoup plus faibles 
dans le cas du peuplement N° 12 (12 Ind./m? et 40 cg/m°) que dans celui du N° 1 
(96 Ind./m° et 138 cg/m?). 


C) Variations temporelles 


Pour 4 des 12 peuplements étudiés, des données antérieures sont disponibles, 
recueillies à l’aide des mêmes méthodes sur des stations identiques ou contigties a 
celles concernées ci-dessus, et avec un degré de précision au moins équivalent 
(n>18 UE). Il s'agit des peuplements N° 1 a (homologue du N° 1 à l’autome 1984 
et au printemps 1985; n=23), N° 2 a (homologue du N° 2 à l’automne 1981 et au 
printemps 1982; n=74), N° 6a (homologue du N° 6 aux mêmes saisons; n=71) et 
N° 10a (homologue du N°10 aux mêmes saisons; n=44). Le nombre d’UE 
prélevées n'étant pas le même à l’automne et au printemps, les moyennes sont 
d’abord calculées saison par saison, puis chacune se voit attribuer un coefficient 1 
de façon à obtenir une représentation équivalente des deux saisons, comme dans 
les peuplements de 1985-1987 *. 


La comparaison des caractéristiques des peuplements au cours du temps est 
intéressante à plus d'un titre (tab. IV). On constate tout d’abord que les richesses 
spécifiques sont stables. les variations concernant uniquement des espèces très rares. 
Par contre, l'étude de 1985-1987 a lieu dans une période de régression de l’abon- 
dance des Diplopodes car, dans tous les cas, les effectifs et les biomasses sont plus 
faibles que les années précédentes. Les causes peuvent en être multiples. Parmi les 
facteurs climatiques, il a été démontré qu'une forte sécheresse au début de l’automne 


* Cet équilibrage nécessaire a été omis par Davin (1988 a), où le lecteur remarquera de légères différences avec les 
résultats plus corrects publiés ici. 
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1985 a significativement affecté l'abondance des Craspedosomatida, mais moins 
celle des autres taxons (Davip, 1988b). Pour ces derniers, il faudra chercher 
parmi des événements antérieurs à cette sécheresse les causes de leur diminution 
d’abondance, notamment chez P. germanicum où elle a été particulièrement impor- 
tante sur les stations N° 2, 6 et 10. 


û 
1 à 1 5 ella 7] 2 « © 2 à 


FIG. 2. — En haut : degré de stabilité de la composition spécifique en effectifs, pour quatre peuplements échantillonnés à 
différentes époques. En bas : groupement des peuplements après substitution des N° 1 a, 2a, 6a et 10a aux N™ 1, 
2, 6 et 10. Above: stability level of specific composition expressed as individual numbers, in four communities 
which have been sampled in different years. Below : clustering of the communities when Nos. | a, 2a, 6a and 10a 
are substituted for Nos. 1, 2, 6 and 10. 


Outre la densité totale, l'abondance relative des espèces s’est également modi- 
fiée au cours du temps, mais de façon inégale sur les stations. Pour ne parler que 
des données en effectifs, moins dépendantes des aléas de l’échantillonnage que 
celles en biomasses, l'analyse du tableau IV montre que : 


— la composition est restée très stable sur la station N° 10, puisque les 
peuplements N° 10 et 10 a ont un indice de similarité de 0,95 (cf. fig. 2-haut); 
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— la composition est restée moins stable sur les stations N° 2 et 6, puisque 
les peuplements N° 2a et 6a présentent avec ceux de ces stations des similarités 
de 0,73 et 0,71 respectivement; 


— enfin, sur la station N° 1, la composition s’est fortement transformée en 
l’espace d’une année, puisque l’espèce dominante est P. angustus en 1984-1985 
(43 Ind./m? et 44 % des effectifs), mais G. marginata en 1985-1987 (52 Ind./m? et 
54 % des effectifs); la similarité n’est que de 0,52 entre les peuplements N° 1 et 
la. 


Un point important est de savoir si ces variations sont de nature a affecter 
les résultats d’un groupement tel que celui de la figure 1. Si Pon suppose que 
l'échantillonnage s’est déroulé de 1981 à 1987, et si l’on substitue aux peuplements 
N“ 1, 2, 6 et 10 leurs homologues des années antérieures, on obtient le nouveau 
dendrogramme de la figure 2-bas où l’on constate que : 


— les peuplements N° 6a et 10a restent impliqués dans le même groupe, 
celui où P. germanicum domine largement (N° 5, 6a, 9, 10a et 11) (s=0,63); 


— le peuplement N° 2a reste relativement isolé avec une composition particu- 
lière; 

— le principal changement concerne le peuplement N° 1a qui apparaît davan- 
tage isolé et ne se rattache plus au peuplement N° 12 qu’à un niveau de similarité 
assez faible (s=0,44 au lieu de 0,57); la substitution du peuplement N° 1a au N° 1 
masque lľexistence du petit groupe dominé par G. marginata mis en évidence en 
1985-1987. 


La stabilité inégale de la composition des peuplements de Diplopodes au cours 
du temps peut encore être soulignée d’une autre manière. Les peuplements N® 2 et 
10 ressemblent davantage aux peuplements N 2a et 10a, respectivement, qu’à 
tout autre peuplement auquel on les compare en 1985-1987, ce qui signifie que 
les variations temporelles intrastation restent inférieures aux différences spatiales 
interstations dans un certain nombre de cas. Par contre, les peuplements N° 1 et 
6 ressemblent davantage aux peuplements N° 12 et 5, respectivement, qu'aux 
peuplements N° 1 a et 6a. 


HI. — DISCUSSION ET CONCLUSIONS 


La composition des peuplements de Diplopodes, tels qu’ils existent ponctuelle- 
ment sur des stations de 400 m°, est souvent très différente du profil moyen 
à l'échelle du massif forestier. Celui-ci, dont les principales composantes sont 
P. germanicum (67 % des effectifs), G. marginata (7 %), P. angustus (5 %), C. nitidus 
(4%) et L. bruyanti (4 %), n’a en fait aucune existence réelle, et presque tous les 
peuplements s’en écartent de manière importante, tantôt au profit d’une espèce, 
tantôt au profit d’une autre. On saisit bien là la différence d’appréciation entre le 
biogéographe et l’écologiste : les données qu’utilise le premier (le profil moyen à 
l'échelle d’une région, ou même d’une plus vaste zone) sont fort utiles pour établir 
l’histoire des faunes, mais ne peuvent pas être utilisées pour des raisonnements 
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proprement écologiques. Il faut pour cela changer d’échelle et travailler sur une 
surface telle que l’on soit sûr que les espèces recensées coexistent vraiment. Compte 
tenu des capacités de déplacement des Diplopodes — vérifiables au moyen des 
pièges — les stations de 400 m? abritent réellement des communautés, toutes diffé- 
rentes de la faune du massif d’une façon ou d’une autre. Ultérieurement, il sera du 
plus grand intérêt d'essayer de relier ces différences aux descripteurs stationnels 
(nature de la litière, texture du sol, propriétés de l'humus, etc.). 


La taille des échantillons prélevés (18 UE par station) garantit que ces varia- 
tions spatiales ne sont pas des artefacts d’échantillonnage, du moins en ce qui 
concerne les compositions exprimées en effectifs. La meilleure preuve en est qu’elles 
peuvent se maintenir au cours du temps — au moins jusqu’à un certain point —, 
soit parce que la composition du peuplement est remarquablement stable (e. g. 
N° 10); soit parce que les variations temporelles dans un même peuplement restent 
inférieures aux différences entre peuplements de plusieurs stations (e. g. N° 2). Cela 
prouve d’ailleurs que ces peuplements, en tant que combinaisons originales de 
populations dans des proportions données, sont partiellement dépendants des pro- 
priétés de la station qui les abrite. 


Cependant, d'importantes variations temporelles n’en existent pas moins, pou- 
vant affecter tout autant les abondances absolues que les fréquences relatives, les 
espèces rares que les espèces dominantes (e.g. N°1). Cela souligne que des 
problèmes de dynamique des populations — sur lesquels on ne sait que très peu 
de choses chez les Diplopodes — interfèrent toujours avec les facteurs stationnels, 
et peuvent parfois compliquer l'analyse écologique des répartitions spatiales si le 
plan d’échantillonnage ne les prend pas en compte. En effet, des événements 
imprévisibles, notamment climatiques, tels qu’une sécheresse passagère ou de fortes 
gelées, peuvent modifier notablement la composition des peuplements d’invertébrés 
d’une région donnée, sans modifier parallèlement la plupart des caractéristiques 
des stations auxquelles s'intéresse l’écologiste. La comparaison de peuplements 
échantillonnés avant et après ces événements montre des différences ininterprétables 
en termes de descripteurs stationnels comme la nature de la litière, la texture du 
sol, les propriétés de humus, etc. De ce point de vue, un échantillonnage réalisé 
sur différentes stations pendant des années différentes peut, par chance, s'avérer 
assez robuste pour mettre en évidence une relation entre la composition des 
peuplements de Diplopodes et tel ou tel descripteur stationnel (DUNGER & STEIN- 
METZGER, 1981; Kime & WautTny, 1984); mais tous les peuplements ne sont pas 
stables et — en l'absence de connaissances a priori sur la dynamique des populations 
qui les composent — il semble préférable de pratiquer un échantillonnage simultané 
des stations (PEDROLI-CHRISTEN, 1981; SIMONSEN, 1984; ce travail de 1985 a 1987) 
pour éviter les complications liées aux interactions espace-temps. 


RÉSUMÉ 


Les peuplements de Diplopodes de 12 stations d’un massif de la forêt d'Orléans ont 
été échantillonnés de 1985 à 1987. Le plan d’échantillonnage a été conçu pour appréhender 
les variations spatiales de la composition des peuplements, aussi indépendamment que 
possible des variations saisonnières ou interannuelles. L'étude des similarités, à partir des 
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données en effectifs et en biomasses, fait apparaître que ces variations spatiales sont 
importantes, et qu’il existe au moins 6 types de peuplements différents sur les 12 stations 
étudiées. Les espèces dominantes sont, selon les cas, Polyzonium germanicum, Leptoiulus 
bruyanti, Glomeris marginata, ou Cylindroiulus nitidus. 


En utilisant des données des années antérieures, la stabilité dans le temps de quatre 
peuplements est également examinée. Certains peuplements sont manifestement stables mais 
d’autres voient leur composition fluctuer d’une année à l’autre. Toute tentative pour interpré- 
ter des différences entre peuplements à l’aide de descripteurs stationnels, devrait tenir compte 
de ces possibles interactions espace-temps lors de la conception d’un plan d’échantillonnage. 


SUMMARY 


The Diplopod communities of a temperate forest: 
spatial variations and stability in time 


Diplopod communities were sampled on 12 sites in the Forest of Orléans (France) from 
1985 to 1987. The purpose of the sampling design was to make inquiries into spatial 
variations of communities, without any season or year influences. A cluster analysis of the 
data — expressed either as individual numbers or as biomasses — shows that spatial 
variations are important and that at least 6 different community types exist on the 
12 investigated sites. As the case may be, the dominant species are Polyzonium germanicum, 
Leptoiulus bruyanti, Glomeris marginata, or Cylindroiulus nitidus. 


Using data of previous years, the stability in time of four communities has been 
considered. Some communities are conspicuously stable, but some others experience year to 
year fluctuations of their composition. Every attemp to explain differences between communi- 
ties with the help of site descriptors, should not neglect these possible space-time interactions. 
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